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Zwavel is een essentiele voedingstof voor de groei van de plant en zijn 
aanpassing aan het milieu (Hoofdstuk 1). In het algemeen is sulfaat, dat 
wordt opgenomen door de wortel, de belangrijkste zwavelbron voor de plant. 
Het moet eerst gereduceerd worden alvorens het kan worden ingebouwd in 
aminozuren, eiwitten en andere organische zwavelverbindingen, zoals 
glutathion, sulfolipiden. De plastiden in de wortel bevatten alle enzymen van 
de assimilatorische sulfaatreductie, echter verhoudingsgewijs wordt het 
grootste deel van het opgenomen sulfaat gereduceerd in de chloroplasten in 
het blad. Sulfaat wordt eerst geactiveerd tot adenosine 5’-fosfosulfaat (APS), 
en vervolgens gereduceerd to sulfiet door het enzym APS reductase. Sulfiet 
wordt gereduceerd tot sulfide dat wordt ingebouwd in cysteine, de primaire 
precursor of bron van gereduceerd zwavel voor de synthese van andere 
organische zwavelverbindingen in de plant. Zwavelgassen zoals H2S of SO2 
welke door het blad worden opgenomen kunnen ook gebruikt worden als 
zwavelvoeding voor de plant. De opname van sulfaat door de wortel en het 
transport naar andere delen van de plant worden verzorgd door middel van 
sulfaattransportereiwitten. Verschillende sulfaattransporters zijn geisoleerd 
en gekarakteriseerd en zijn op basis van hun veronderstelde funktie en 
lokalisatie onderverdeeld in 5 groepen. De Groep 1 sulfaattransporters 
hebben een hoge affiniteit voor sulfaat en zijn met name verantwoordelijk 
voor de directe opname van sulfaat door de wortel. De Groep 2 en 4 
transporters zijn respectievelijk betrokken bij het transport van sulfaat in de 
vaatbundels en de vacuole; de rol van de Groep 3 en 5 transporters is nog 
niet volledig bekend. De sulfaattransporters worden gereguleerd door de 
zwavelvoorziening/status van de plant door middel van transcriptie en/of 
translatie van het mRNA en/of door de activiteit van de 
sulfaattransportereiwitten. Sulfaat zelf en/of cysteine, glutathion and O-
acetylserine vervullen mogelijk als signaalverbinding een rol in de regulatie 
van de transporters. In dit proefschrift werd de regulatie van de opname en 
de distributie van sulfaat in koolsoorten, op hele plant-niveau bestudeerd en 
de mogelijke signaal-transductie-wegen die hierbij betrokken zijn, door 
integratie van moleculaire en fysiologische technieken.  
 In Hoofdstuk 2 worden de in dit proefschrift gebruikte materialen en 
methoden uitgebreid beschreven. Twee koolsoorten, n.l. boerenkool (Brassica 
oleracea L.) en Chinese kool [Brassica pekinensis (Lour.) Rupr.] werden 
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gebruikt. In het algemeen worden koolsoorten gekenmerkt door hun hoge 
groeisnelheid en zwavelbehoefte.   
 In Hoofdstuk 3 werd de invloed van een lage sulfaatconcentratie in de 
voedingsoplossing op de regulatie van expressie en activiteit van de 
sulfaattransporters en het gehalte van de verschillende zwavelverbindingen 
bestudeerd in boerenkool. De hoge sulfaatgehaltes in de spruit (stengel en 
bladeren), die zo kenmerkend zijn voor koolsoorten, bleken te worden 
aangestuurd door de mate van expressie en activiteit van de 
sulfaattransporters in de wortel. Indien planten werden opgekweekt bij ≤ 25 
µM sulfaat dan leidde dit tot een verhoogde expressie van de Groep 1 
sulfaattransporters, Sultr1;1 and Sultr1;2, en tot een maximaal 3-voudige 
verhoging van de sulfaatopname capaciteit; echter de gehaltes van sulfaat, 
organisch zwavel en thiolen in de plant werden nauwelijks beϊnvloed. Planten 
bleken in staat hun hoge groeisnelheid en hoog sulfaatgehalte te handhaven 
zelfs bij sulfaatconcentraties in de wortelomgeving, die de Km waarde van de 
hoge affiniteit sulfaattransporters (5 - 10 µM sulfaat) benaderden. Indien 
sulfaat werd ontrokken aan de voedingoplossing, dan werd de expressie van 
de Groep 1, 2 en 4 sulfaattransporters, Sultr1;1, Sultr1;2, Sultr1;3, Sultr2;1 
en Sultr4;1 extreem verhoogd, wat echter nauwelijks resulteerde in een 
verdere verhoging van de sulfaatopnamecapaciteit.  De groei en de 
spruit/wortel verhouding waren alleen sterk verlaagd als planten werden 
gekweekt zonder sulfaat in de voedingsoplossing en niet bij een lage 
sulfaatconcentratie (≥ 5 µM sulfaat). Uit de resultaten werd geconcludeerd dat 
de regulatie en activiteit van de sulfaattransporters in de wortel en de 
verdeling van de biomassa over spruit en wortel werden gereguleerd door de 
sulfaatconcentratie in de wortelomgeving als bepalende factor.  
 In Hoofdstuk 4 werd de invloed van sulfaattoevoeging op de expressie en 
activiteit van de sulfaattransporters bestudeerd in boerenkoolplanten, die 
groeiden zonder sulfaat in het wortelmilieu. De toevoeging van sulfaat 
beϊnvloedde niet direct de sterk verhoogde expressie en activiteit van de 
sulfaattransporters in de wortel in deze planten. Hoewel sulfaattoevoeging 
leidde tot een tijdelijke snelle daling van de expressie, werd de activiteit van 
de sulfaattransporters nagenoeg niet beϊnvloed gedurende 96 uur van de 
behandeling. Klaarblijkelijk bestond er geen directe relatie tussen de 
expressie en de activiteit van de sulfaattransporters. Tevens bestond er geen 
direct verband tussen veranderingen in gehaltes van sulfaat en thiolen en de 
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expressie en activiteit van de sulfaattransporters. Het belang van sulfaat en 
thiolen in de signalering van de regulatie van sulfaattransporters bleef 
onopgehelderd. De expressie en activiteit van APS reductase, het 
belangrijkste regulerende enzym van de assimilatorische sulfaatreductie was 
alleen sterk verhoogd in de spruit van zwaveldeficiente planten. Echter, zowel 
de expressie als activiteit van APS reductase daalde snel na toevoeging van 
sulfaat. Deze daling was direct gerelateerd aan veranderingen in het gehalte 
van thiolen, wat de veronderstelde rol van deze verbindingen in de regulatie 
van APS reductase bevestigde.   
 In Hoofdstuk 5 werden zowel sulfaatonttrekking als H2S begassing 
gebruikt als middel om de regulatie van de verschillende sulfaattransporters 
verder te bestuderen in Chinese kool. De hoge affiniteit Groep 1 
sulfaattransporters, Sultr1;1 en Sultr1;2, bleken op verschillende wijze te 
worden gereguleerd na behandeling met H2S en sulfaatonttrekking. In 
aanwezigheid van sulfaat in de voedingsoplossing, leidde H2S begassing tot 
een gedeeltelijke remming van de sulfaatopnamecapaciteit en bij 
concentraties ≥ 0.25 µl l-1 tot een verlaagde expressie van Sultr1;2 in de 
wortel en die van APS reductase zowel in wortel als spruit. Indien planten 
werden opgekweekt zonder sulfaat in de voedingsoplossing dan leidde dit tot 
een meer dan 3-voudige verhoging van de sulfaatopnamecapaciteit van de 
wortel. Tevens was er een geinduceerde expressie van Sultr1;1, verhoogde 
expressie van Sultr1;2 in de wortel en een inductie van Sultr1;2 in de spruit. 
Zowel de verhoogde sulfaatopnamecapaciteit, de expressie van de 
sulfaattransporters in de wortel, als de verlaagde spruit/wortelverhouding als 
gevolg van sulfaatonttrekking bleven nagenoeg onveranderd in planten 
begast met H2S en werden niet snel beϊnvloed na toevoeging van sulfaat. 
Daarentegen daalde de sterk verhoogde expressie van APS reductase in 
wortel en spruit in aanwezigheid van sulfaat zowel onder invloed van H2S 
begassing als na de  toevoeging van sulfaat. 
 In Hoofdstuk 6 werd het belang van de spruit in de regulatie van de 
expressie en activiteit van de sulfaattransporters in de wortel nader 
onderzocht in boerenkool. Indien planten gedurende 1 of 2 dagen werden 
opgekweekt zonder sulfaat in de voedingsoplossing, dan leidde dit al tot een 
sterke verhoging van de sulfaatopnamecapaciteit en de expressie van 
sulfaattransporters. Deze verhoging werd snel ongedaan gemaakt indien 
sulfaat werd toegevoegd. Dit in tegenstelling tot planten die 7 dagen zonder 
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sulfaat waren gekweekt en werden gekenmerkt door een verlaagde groei en 
spruit/wortel verhouding. Na toevoeging van sulfaat werden de verhoogde 
expressie en  activiteit in deze planten nagenoeg niet beϊnvloed, hoewel het 
sulfaatgehalte in spruit en wortel vergelijkbaar was met dat in planten die 
continu sulfaat hadden gehad.  Indien de spruit werd verwijderd van planten 
die 7 dagen met of zonder sulfaat waren gekweekt dan leidde dit tot een 5-
voudige verlaging van de sulfaatopname capaciteit in vergelijking met intacte 
planten. Dit liet zien dat de opname van sulfaat mede grotendeels wordt 
bepaald door de mogelijke ‘sink’ capaciteit van de spruit voor zwavel. Echter, 
de verhoogde expressie van de sulfaattransporters in de wortel van planten 
die opgekweekt zonder sulfaat bleef onveranderd hoog, ook na de toevoeging 
van sulfaat.  Met andere woorden, de sulfaatopnamecapaciteit maar niet de 
expressie van de sulfaattransporters bleek onder alle omstandigheden te 
worden beϊnvloed door de ‘sink’ capaciteit van de spruit voor zwavel.  
 Uit het onderzoek gepresenteerd in dit proefschrift kan samenvattend 
worden geconcludeerd (Hoofdstuk 7), dat de opname en distributie van 
sulfaat in kool worden aangestuurd door de sulfaatconcentratie in het 
wortelmilieu en zijn afgestemd op de zwavelbehoefte voor de groei. De 
opname van sulfaat door de wortel en de expressie van de 
sulfaattransporters in wortel en spruit werden sterk verhoogd in afwezigheid 
van sulfaat in het wortelmilieu. Indien sulfaat gedurende meerdere dagen 
werd onttrokken, dan leidde dit tot sterk verlaagde gehaltes van 
zwavelmetabolieten in de plant en ontwikkeling van zwaveldeficϊentie 
symptomen, bijv. een sterk verminderde groei en een daling van de 
spruit/wortelverhouding. Echter, indien aan zwaveldeficϊentie planten sulfaat 
opnieuw werd toegevoegd of deze werden blootgesteld aan H2S begassing, 
dan werden de verhoogde expressie en activiteit van de sulfaattransporters in 
de wortel nauwelijks beϊnvloed. Er bestond een slechte spruit-wortel 
interactie in de signalering en regulatie van de expressie en activiteit van de 
sulfaattransporters in de wortel. De rol van sulfaat en thiolen in de regulatie 
van de sulfaattransporters bleef onduidelijk.  
 Het moet verder worden onderzocht of veranderingen in genexpressie en 
in het gehalte van specifieke metabolieten op orgaanniveau (wortel, spruit) 
wel voldoende inzicht geven in de bepaling van de signaaltransductie van 
specifieke veranderingen die op een meer lokaal niveau plaatsvinden, bijv. in 
specifieke wortelcellen of cellagen. Uit in dit proefschrift beschreven 
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onderzoek blijkt duidelijk dat er niet altijd een directe relatie bestaat tussen 
de activiteit en de expressie van de sulfaattransporters. Dit laat zien dat de 
mate van expressie van een gen niet altijd een goede afspiegeling hoeft te 
zijn  van de in situ regulatie van een specifiek fysiologisch proces.  
 
